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Resumen: Las relaciones mutualistas entre plantas y hormigas o mirmecofilia son casos exitosos de mutualismo abundantes en los bosques
tropicales. El sistema Acacia mayana-Pseudomyrmex ferruginosa es representa un ejemplo clasico. Sin embargo, poco se conoce sobre la
funcién que tienen los domacios en la preferencia de anidacién; éstos ultimos son modificaciones de las plantas que fungen como refugio para
sus colonizadoras. Dada la importancia de la anidacion en la poblacion de hormigas, la forma y el tamafio de los domacios podrian estar
determinando las preferencias para la deposicion de huevos. El objetivo de la investigacion fue determinar si existe un patron de anidacion en los
domacios de acuerdo a sus caracteristicas, conforme a lo descrito en el sistema Acacia spp.-Pseudomyrmex spp. El sitio de estudio fue la Reserva
de la Biosfera de Montes Azules (REBIMA), que se encuentra al sureste de México, en el estado de Chiapas. Se muestrearon individuos de A.
mayana y se midio el tamafio de los domacios de cada individuo y las distancias de estos a los cuerpos de Belt y a los nectarios extraflorales.
Ambos son estructuras nutritivas que fungen como alimento para larvas y hormigas adultas, respectivamente. En promedio, el 50% de los
domacios fueron ocupados como sitios de anidacion, y los de mayor tamafio fueron los que contenian significativamente mas larvas. No
encontramos correlaciones entre los sitios de anidacion y la distancia a los cuerpos de Belt, posiblemente porque éstos vuelven a crecer en hojas
nuevas una vez consumidos. Sin embargo, encontramos una relacion significativa entre la distancia a los nectarios extraflorales y la anidacion en
los domacios. Este patrén podria explicarse por el hecho de que los nectarios extraflorales son una fuente renovable de azlcar tanto para las
hormigas nodrizas como para las larvas. El sistema Acacia mayana-Pseudomyrmex ferruginosa comprueba ser una interaccién biética en la cual
las hormigas utilizan las espinas estipulares como sitios para poner huevos siguiendo un patron de ocupacién de los domacios basado en el

tamafio de éstos y en su cercania a las fuentes de azUcar.

Palabras claves: Chajul, cuerpo de Belt, Fabaceae, mirmecofita, mutualismo, nectario extrafloral, reserva de Montes Azules.

INTRODUCCION

Las relaciones mutualistas estan ampliamente extendidas en el
mundo (Bronstein et al., 2006). Dentro de estas relaciones se
encuentran las interacciones planta-insecto, que han sido muy
exitosas en términos evolutivos, y de las cuales la mirmecofilia
es un ejemplo clésico. La mirmecofilia es una interaccion
bidtica de tipo mutualista entre plantas y hormigas, existiendo
numerosos ejemplos en los bosques tropicales de América,
Asia y Africa (Ibarra-Manriquez & Dirzo 1990, Vazquez et al.
2009). Entre las mirmecofilas presentes en los bosques
himedos neotropicales se encuentran distintos arboles y
arbustos que alojan hormigas en estructuras especializadas
durante la mayor parte de sus vidas (Webber et al. 2007,
Kattan et al. 2008), como es el caso de algunas especies de
Acacia spp. (Rosumek et al. 2009).

El sistema Acacia spp.-Pseudomyrmex spp. constituye un
ejemplo clasico y bien documentado de mirmecofilia (Janzen
1966, Palmer et al. 2000, Del Val & Dirzo 2004) en el que el
arbusto proporciona alimento y proteccion a las hormigas
asociadas a cambio de nutrientes esenciales (e.g., nitrégeno;
Janzen 1966, Treseder et al. 1995), y defensa contra la
herbivoria y plantas invasoras (Janzen 1966, McKey 1984,
Benson 1985, Vasconcelos 1991, Davidson & McKey 1993,
Federle et al. 1998).

Las espinas estipulares o “mirmecodomacios” que
caracterizan a las especies del genero Acacia son utilizados
como sitios de anidacion y refugio para la colonia de hormigas
(Kattan et al. 2008). La localizacion y morfologia de los
domacios es variable: ellos se localizan en el tallo principal y
en las ramas a diferentes distancias desde la base, y pueden
presentarse de color café, rojo obscuro, amarillo o verde

conforme van madurando (CEC, GML, DMZ, obs. pers). La
evolucién de la ocupacion de domacios como nidos implica
que la colonia de hormigas habita las espinas nuevas
moviéndose gradualmente hacia el dosel de la planta, lo que
vuelve més eficaz alimentarse de los nutrientes que alli se
encuentran (Janzen 1966). La reina se mueve con la colonia y
puede cambiar la espina en que vive hasta tres veces en un afio,
habitando el domacio nuevo mas grande y cercano a las fuentes
de néctar (Janzen 1966).

Las acacias proporcionan dos fuentes de alimento para su
socio mutualista: 1) nectarios extraflorales (NEF) secretores de
carbohidratos entre los foliolos de las hojas maduras; y 2)
cuerpos de Belt (CB), glandulas no renovables ricas en
proteinas y lipidos localizadas en los apices de las hojuelas
(Raine et al. 2004). Estos constituyen el principal nutrimiento
para las especies del genero Pseudomyrmex y son utilizados en
particular por las nodrizas para alimentar a las larvas (Janzen
1966, Petralia & Vinson 1979, Raine et al. 2004). Existen
estudios con otras especies de Acacia (i.e., A. cornigera) en
donde se comprueba el valor nutritivo de los cuerpos de Belt y
su potencial influencia en la ocupacién de domacios por las
hormigas (Fonseca 1993, Raine et al. 2004). Se especula que
en el sistema Acacia-hormiga puede existir una reduccion en el
costo energético del transporte de alimento debido a la cercania
de los CB y de los NEF a los domacios utilizados como nidos
(Janzen 1966, Rickson 1969). Sin embargo, los estudios que
documentan los mecanismos de coexistencia entre Acacia
mayana y Pseudomyrmex ferruginosa se han enfocado a la
ocupacién simultanea de esta planta por su mutualista y un
oportunista (Raine et al. 2004, Heil et al. 2009) o a la
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proteccion que P. ferruginosa proporciona contra de
infecciones microbianas (Gonzalez-Teuber & Heil 2010). Si
bien la utilizacion de los domacios como sitios de anidacion
representa uno de los principales beneficios para la hormiga en
la relacién mirmecofila, este uso no ha sido investigado en A.
mayana, considerada la mirmecofita neotropical méas rara
(Janzen 1966).

En este trabajo se investigé la utilizacion de los domacios
como sitios de anidacion por parte de P. ferruginosa en
individuos de A. mayana, evaluando el patrén de ocupacion
descrito para el sistema Acacia spp.- Pseudomyrmex spp.
(Janzen 1966). Comparamos las caracteristicas morfoldgicas
de los domacios que presentan larvas con aquellos que no
presentan larvas, asi como su ubicacion en la planta con
respecto a los cuerpos secretores (CB y NEF). Dado que los
cuerpos secretores de A. mayana constituyen la principal
fuente de carbohidratos, proteinas y lipidos para P.
ferruginosa, hipotetizamos que anidar cerca de ellos puede
constituir una estrategia para reducir el costo energético del
forrajeo de las hormigas (NEF) y del trasporte de CB y néctar
hacia las larvas (Janzen 1966, 1974). Se espera, por tanto, que
los domacios utilizados como nidos se localicen mas cerca a
los CB y a los NEF que aquellos no utilizados para este fin.
Ademés, dado que los domacios de mayor tamafio pueden
brindar espacios mas amplios para la puesta de huevos y el
desarrollo de las larvas, se espera que los domacios utilizados
como nidos sean mas grandes que los domacios no utilizados
para este fin. Con esta informacién se pretende contribuir a la
comprension de la mirmecofilia, proceso ecolégico importante
para el mantenimiento de la biodiversidad en los bosques
tropicales himedos de México.

METODOS
Sitio de Estudio

El presente estudio se realizd en la Reserva de la Biosfera de
Montes Azules (REBIMA) que se encuentra en las
cordenadas16°45’ N y 91°00°W en Chiapas, México. La zona
de estudio tiene una elevacion de 110 msnm, y las
temperaturas medias mensuales oscilan entre 22 °Cy 26 °C. La
precipitacion media anual es de 3000 mm, por lo que se
considera que posee un clima célido himedo (Martinez-Ramos
2006). La vegetacion predominante es selva alta perennifolia,
que en su mayoria se constituye por un dosel cerrado, aunque
se presentan claros dispersos dentro de la REBIMA.

Especie de Estudio

El género Acacia es el segundo mas grande de la familia
Fabaceae, con cerca de 1,200 especies con distribucion
pantropical (Rico-Arce 1994). Sin embargo, A. mayana es de
las especies menos abundantes del Neotropico (Janzen 1966).
Es una planta de tamafio y ramificacién variables, con espinas
de forma de prisma que varian en color segun la edad (Rico-
Arce 2011).

Diseio Experimental

El estudio se realizé del 21 al 27 Marzo 2011, durante la
temporada de secas. Se recorrié una distancia de 4.2 km dentro
de la REBIMA para localizar individuos de A. mayana. Se
localizaron 15 individuos de A. mayana de los cuales cuatro no
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presentaron larvas en ninguno de los domacios, por lo que
estos individuos fueron excluidos de los analisis que se
describen abajo. La altura promedio de los 11 individuos con
domacios con larvas fue de 133.9 cm (rango 80 a 190 cm).

En cada individuo se determind el ancho y la longitud de
todos los domacios, asi como la distancia de cada domacio al
CB y al NEF més cercanos. Para evaluar si los domacios
presentaban larvas se realiz6 una pequefia incisién vertical en
la parte basal del mismo con una navaja, tratando de evitar que
la incisién afectara la estructura y funcién del domacio. El
contenido de cada domacio se clasificd en nido (con presencia
de larvas) y no nido (sin presencia de larvas).

Analisis de Datos

Para evitar problemas de multicolineraridad entre variables
independientes, primero probamos si existia una relacion
significativa entre variables independientes (ancho y longitud
de los domacios, y distancias a los CB y a los NEF) con
pruebas de correlacién lineal de Pearson considerando todos
los domacios muestreados. El largo y ancho de los domacios
estuvieron significativamente correlacionados (r = 0.47, p <
0.05), por lo que sélo se consider6 el ancho de los domacios
para los andlisis que se describen a continuacion.
Consideramos que el ancho del domacio es un indicador méas
representativo del tamafio del mismo debido a que en la parte
mas ancha es donde se depositan las larvas (CEC, GML, DMZ
obs. pers.). La distancia del domacio al NEF mas cercano
estuvo correlacionada negativamente con el ancho del domacio
(r = -0.14, p < 0.05) y su longitud (r = -0.17, p < 0.05); sin
embargo, debido a que la correlacion es muy pequefia, no se
excluyo de los analisis que se describen abajo.

Para identificar los factores (i.e., ancho del domacio, y
distancias de los domacios a los CB y a los NEF) que tienen un
mayor efecto sobre la probabilidad de ocupacion de domacios
como sitios de anidacidn, utilizamos un analisis de regresion
logistica maltiple con un modelo lineal generalizado (GLZ-
LOGIT). La variable dependiente fue la presencia o ausencia
de larvas en los domacios. Dado que los domacios dentro de
una misma planta representan pseudoréplicas de una misma
planta, promediamos las caracteristicas de los domacios
ocupados y no ocupados de cada planta, y usamos la planta
como réplica.

RESULTADOS

Se examinaron un total de 318 domacios, de los cuales 159
(50%) fueron utilizados como sitios de anidacion y 159 (50%)
no utilizados para este fin. Cada planta presentd en promedio
(= DE) 28.9 £ 22.3 domacios, de los cuales el 51.5% (+19.1)
fueron utilizados como sitios de anidacién, y el 48.5% (+19.1)
no fueron ocupados para este fin. La longitud de los domacios
varié de 5 a 13 cm (6.26 + 1.63 c¢cm), mientras que el ancho
varié de 2 a 11 cm (6.47 + 1.30 cm). La distancia de los
domacios al NEF més cercano varié de 8 a 55 cm (7.43 + 9.00
cm), mientras que la distancia a los CB vari6 de 1 a 147 cm
(51.92 + 34.86 cm).

La distancia de los domacios al NEF mas cercano (3> =
50.0, gl.=1, p <0.0001) y el ancho de los domacios (¥* = 61.9,
gl = 1; P <0.0001) afectaron significativamente la probabilidad
de presencia de larvas en los domacios, con un efecto negativo
en el primer caso, y positivo en el segundo caso. Esto indica
que los domacios utilizados como sitios de anidacién se
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encuentran mas cercanos a los NEF (5.26 + 2.63 cm) que
aquellos no utilizados como nidos (11.01 + 9.64 cm).
Asimismo, la anchura de los domacios con larvas (6.57 + 0.78
cm) result6 significativamente superior a la de los domacios no
utilizados por ese fin (5.98 = 0.66 cm). Sin embargo, la
utilizacion de los domacios como nidos no dependié de la
distancia de los domacios al CB mas cercano (y*> = 0.95, gl. =
1, p=0.33).

DISCUSION

Consistente con nuestras predicciones, los domacios ocupados
para anidacién fueron los de mayor tamafio y méas cercanos a
los cuerpos secretores de néctar. Los domacios mas grandes
pueden albergar un mayor nimero de larvas y hormigas
nodrizas. Ademas, al aumentar el tamafio del nido, se reduce el
contraste de los cambios climéticos dentro del nido. Por otro
lado, reduciendo la distancia entre los domacios con larvas y
las NEF, se facilita la actividad de las nodrizas reduciendo la
distancia hacia la fuente de alimento (i.e., el néctar). Al reducir
esta distancia se reduce el gasto energético de las nodrizas, y se
reduce también el riesgo de depredacion. Esto concuerda con
lo reportado para el sistema Acacia-Pseudomyrmex en el que la
reina ocupa los domacios méas grandes y cercanos a las fuentes
de azlcar (Janzen 1966).

La cercania de un nido a los nectarios puede beneficiar
tanto a las nodrizas como a las larvas. Si bien las larvas de esta
especie presentan adaptaciones fisioldgicas en su torax para
poder digerir las proteinas y lipidos que contienen los CB
(Rickson 1969, Petralia & Vinson 1979), éstos no representan
la Gnica fuente de alimento para ellas que también se nutren de
néctar (Janzen 1966). En cambio, la cercania de un domacio a
un CB podria no influir en la utilizacién de aquel como nido
para P. ferruginosa. Los CB no representan un recurso
renovable y una vez aprovechados no vuelven a crecer en la
misma hoja (Raine et al. 2004). En su lugar, las hormigas
pueden realizar recorridos mas largos hacia otras hojas una vez
que las mas cercanas quedan sin CB, u ocupar el dosel de la
planta para aprovechar de los CB en las hojas nuevas (Janzen
1966, Raine et al. 2004). Por lo tanto, el que la distancia al CB
no afecte significativamente el patron de anidacion podria estar
relacionado con la distribucidon y el crecimiento de estos
cuerpos en la planta, mas que con las preferencias alimenticias
(aztcar producido por los NEF vs. proteinas y lipidos
secretados por los CB) o0 requerimientos energéticos de
individuos de diferentes edades.

Con base en los antecedentes reportados sobre sistemas
mutualistas de Acacia y los hallazgos de esta investigacion,
concluimos que la anidacion de P. ferruginosa en domacios de
A. mayana depende del tamafio de los domacios y su
localizacién con respecto a los NEF. No obstante, son
necesarios mas estudios sobre las preferencias alimenticias y
habitos de forrajeo de las larvas y las nodrizas, asi como sobre
las funciones propias de las nodrizas y obreras para que sea
posible entender este aspecto de la mirmecofilia. Profundizar
en otros factores ademas del tamafio de los domacios ayudaria
a entender la preferencia de la anidacion de las hormigas. Por
ejemplo las variaciones de temperatura, la tasa de depredacion
y la ocupacién de domacios conforme a la ontogenia de la
planta. El conjunto de todos los factores explicarian de manera
mas completa el funcionamiento de ésta asociacién mutualista.
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Efecto de la disponibilidad del recurso (néctar) de Heliconia collinsiana sobre la
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Resumen: El recurso alimenticio mas importante para los colibries es el néctar producido en el interior de las flores. Debido a esto, los
colibries se han adaptado a la temporalidad de la floracion, congregandose extensamente en parches florales, provocando en algunos casos
competencia por territorios con dichos recursos. Uno de estos recursos son las plantas del genero Heliconia, que tipicamente son polinizadas por
colibries y donde se ha encontrado que algunas flores han desarrollado caracteristicas atractivas y morfolégicas relacionadas con los colibries,
generando una importante relacion mutualista con estas aves. Estas respuestas ecolégicas ya han sido documentadas ampliamente, pero no han
sido descritas en los limites septentrionales del bosque himedo tropical (BHT), como lo es la regién de la Lacandona. El presente trabajo estudio
el efecto de la disponibilidad del recurso floral (Heliconia collinsiana) sobre el comportamiento de forrajeo de la comunidad de colibries en la
Reserva de la Biosfera Montes Azules y en la comunidad de Chajul, Chiapas. Se puso a prueba la hip6tesis que sugiere que a mayor riqueza de
recurso existird mayor territorialidad. Se registraron tres especies de colibries Anthracothorax prevostii (Chupaflor gorginegro), Phaeocroa
cuvierii (Chupaflor pechiescamado) y Phaethrornis superciliosus (Ermitafio comin) durante 17 observaciones focales en diferentes parches de
Heliconia collinsiana, de los cuales se obtuvo el volumen de néctar, proporcién de azucares, nimero de flores visitadas y el tiempo de la visita.
No se observo una tendencia positiva entre la calidad del parche floral (alto nimero de flores, concentracion y volumen de néctar) de Heliconia
y la territorialidad en la comunidad de colibries. La especie Anthracothorax prevostii (no territorial o rutera) presentd el mayor tiempo de
forrajeo asi como la obtencién del recurso.

Palabras claves: Chajul, colibris, territorialidad, mutualismo, néctar.

INTRODUCCION

Los mutualismos entre plantas y animales, principalmente los
de polinizacién y de dispersion de semillas, son muy frecuentes
en la naturaleza, y son extremadamente importantes para la
persistencia espacial y temporal de las especies involucradas
(Feinsinger 1987). Los colibries (AVES: Trochilidae) son
considerados como las aves nectarivoras mas especializadas de
todo el continente americano (Wolf, Stiles & Hainsworth,
1976). Debido a que el recurso alimenticio mas importante de
estas aves es el néctar producido en el interior de las flores,
estos polinizadores se han adaptado a la temporalidad de la
floracion y a la disponibilidad de néctar (Lara 2006), lo que
provoca al mismo tiempo que tiendan a congregarse
extensamente en las flores que pueden ser explotadas,
compitiendo de una forma agresiva por el néctar y los
artrépodos presentes en estas flores (Stiles y Wolf 1970, Wolf
1970, Colwell 1973). Esta conducta conocida como
competencia por interferencia es energéticamente costosa y
puede llegar a ser poco rentable para algunas especies de
colibries (Feinsinger 1979). Por esta razén, se han encontrado
diversas estrategias de forrajeo que se ajustan a los
requerimientos energéticos de las especies, tales como la
territorialidad para defender parches de plantas en floracién o
el establecer rutas para la visita secuencial de flores
(Feinsinger & Chaplin 1975, Gutiérrez-Z et al. 2004). Estas
“decisiones estratégicas” estan basadas en términos de calorias
ofertadas, es decir, cantidad y calidad de néctar producido por
las flores. Cotton (1998) encontrd que existe una relacion
directa entre las especies de colibries que visitan un parche
floral y el tipo de recursos que ofrece, siendo visitados y
defendidos por especies grandes y/o dominantes cuando este
tiene el mayor nimero de flores abiertas y posteriormente

remplazadas por especies pequefias y/o subordinadas, cuando
esta abundancia decrece. Esta fluctuacion del recurso propicia
que exista un balance entre especies dominantes Yy
subordinadas, permitiendo un “reparto” del recurso dentro de
un ambiente fluctuante y heterogéneo. Se ha sugerido que esta
organizacion en los roles conductuales es la clave para el
entendimiento de los patrones de coexistencia y reparto de
recursos en comunidades tropicales ricas en especies (Wolf et
al. 1976, Feinsinger & Cowell 1978, Des Granges 1979, Stiles
1985, Lara et al. 2009). Por esta razon, existen diversas
respuesta a estas variaciones en el recurso, tales como cambios
en su comportamiento de forrajeo (Wolf et al. 1976, Stiles
1985, Lara et al 2009), movimientos poblacionales entre
diferentes comunidades vegetales a nivel de paisaje siguiendo
la floracion de las plantas que visitan para obtener néctar
(Cotton 1998, Rosero 2003). Estas respuestas ya han sido
documentadas ampliamente en bosques templados pero no han
sido descritas en los limites septentrionales del bosque himedo
tropical como lo es la region de la Lacandona (Medellin et al
1992).

Estudios anteriores en zonas de bosques tropicales sugieren
que las algunas flores del género Heliconia son tipicamente
polinizadas por colibries. Estas plantas han desarrollado
caracteristicas atractivas (como colores llamativos) vy
morfologias relacionadas con los picos de estas aves,
generando asi una importante relacion mutualista y un recurso
importante para la comunidad de colibries (Stiles 1975, 1985).
En la regién de Chajul, un bosque himedo tropical en el sur de
México, se han reportado ocho especies del género Heliconia
(Santos et al. 2009), entre las cuales estd la especie H.
collinsiana cuyas flores producen néctar que puede ser usado
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como recurso alimenticio por los colibries. Con lo anterior se
puede esperar que a mayor riqueza de recurso floral (néctar)
existirda mayor territorialidad en los colibries. El presente
trabajo tiene como objetivo estudiar el efecto de la abundancia
floral de H. collinsiana y las interacciones en la comunidad de
colibries presentes en un bosque tropical himedo dentro de la
Reserva de la Biosfera Montes Azules (RBMA), ubicada en el
extremo oriental del estado de Chiapas.

METODOS
Sitio de Estudio

El estudio se realizé en la (RBMA), Chiapas (16°08' N, 90°55'
W) y en la comunidad de Chajul, Chiapas (16°07' n, 90°55' w).
En RBMA predomina el clima célido-himedo y se caracteriza
por presentar una temperatura media anual superior a los 22°C
y una temperatura del mes mas frio de mas de 18°C. La
precipitacion media anual es superior a los 2,500 mm, y en el
mes mas seco la precipitacion es de mas de 20 mm y la lluvia
invernal representa el 3.4% de la anual (Garcia 1988). La
selva alta perennifolia fisondmicamente es una comunidad
vegetal muy densa dominada por arboles siempre verdes de
mas de 30 metros de altura, con abundantes bejucos y plantas
epifitas.

Especie de Estudio

Heliconiaceae es una familia de plantas representadas por un
Gnico género tropical, Heliconia. Estas hierbas perennes con
rizomas, bracteas inundadas de colores Ilamativos y con flores
tubulares, generan diversas interacciones biéticas con un gran
namero de organismos en los bosques tropicales (Santos et al.,
2009).

Observaciones Focales en Parches Florales

Se realizo una blsqueda visual en el area de estudio con el fin
de ubicar los parches con flores de H. collinsiana. Una vez
establecidos, se delimitaron y dividieron cada uno de ellos
entre los tres integrantes del equipo, con el fin de dividir el
esfuerzo de muestreo y de evitar registros duplicados, es decir,
que el mismo individuo estuviera forrajeando en dos o mas
parches. Para esto, se busco que los parches estuvieran
incomunicados visualmente para los colibries. Posteriormente
se llevé a cabo una observacién directa a cada parche floral
correspondiente a cada integrante, por 60 minutos, en la cual se
registro la especie de colibri que visito el parche, el nimero de
flores, el tiempo que empleaba para forrajearlas, los encuentros
agonisticos y si existia alguna conducta territorial, acotada en
los siguientes términos: 1) Percha recurrente en el parche
floral; 2) Vocalizacion durante la percha; 3) Expulsion de otros
comensales intrusos.

Produccion y Concentracion de Néctar

Al final de cada observacion se contd en nimero total de flores
y se extrajo néctar para evaluar la concentracion y cantidad de
néctar producido. Se utilizé el método de cosecha en pie, el
cual consistid en la extraccion azarosa del néctar de 6 a 8 flores
mediante tubos capilares con capacidad de 5 pl. El capilar fue
introducido hasta el nectario de la flor y posteriormente se
midié el volumen extraido. La concentracién de azucar fue
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medida en grados Brix mediante un refractometro portatil,
(marca ATAGO, modelo N-1EBX, con un rango de 0 a 32
grados Brix). Utilizando los datos de cantidad y calidad de
néctar se calcularon las calorias producidas por flor, las
calorias fueron calculadas gracias a la multiplicacion de
volumen de néctar (ul) por la concentracion de azlcar (mol)
por 1.34 (Wolf et al. 1975).

Analisis de Datos

Los datos fueron categorizados en parches visitados y no
visitados para su andlisis. Fue usando el método de modelos
lineales generalizados en el programa estadistico JMP, donde
la variable de respuesta fue la presencia de colibries
territoriales en los parches contra la disponibilidad y la
cantidad (cantidad de flores) y calidad de néctar (volumen y
concentracion).

RESULTADOS

Monitoreamos un total de 17 parches de H. collinsiana.
Encontramos tres especies de colibris forrajeando en las
parches: Anthracothorax prevostii, Phaeocroa cuvierii y
Phaethrornis superciliosus. Observamos enfrentamientos en
algunos de los parches quedando como especie territorial
Phaeocroa cuvierii, mientras que las restantes se establecieron
como ruteras ya que no ganaron ningin enfrentamiento (Tabla
1).

Tabla 1. Enfrentamientos de colibries durante el forrajeo en parches de
Heliconia collinsiana. Cada fila se refiere a un parche, y se indican las especies
de colibries que participaron en el enfrentamiento, el nimero de visitas al
parche (NV), el nimero de flores visitadas (FV) y el tiempo de las visitas (T,
seg.) para cada especie. Ademads, se indican las caracteristicas de cada parche:
nimero de flores abiertas, volumen de néctar, y la calidad del néctar (%
sacarosa promedio).

Phaeochroa 'S
cuvierii ™

Phaethornis
supersiliosus

Flores Volumen de %
NV FV T NV FV T abiertas néctar (ul)  sacarosa
1 10 19 2 17 34 180 2.45 16.8
0 0 0 0 0 0 80 0.85 23.5
0 0 0 0 0 0 150 3.52 25
Anthracothorax VS Phaethornis
prevostii @ supersiliosus @
2 10 128 1 10 38 313 2.51 241
Promedios del recurso disponible 207 3.06 22.5

(1) Especie ganadora en el enfrentamiento; (2) Empate

La concentracién promedio de azucares disueltas en el
néctar de las flores de H. collinsiana fue de 22.5% °Brix, vy el
volumen promedio de néctar fue de 3.06 ul. La cantidad de
néctar producido (F = 3.34, p < 0.05, Fig. 1) difiri6
significativamente en los parches visitados y los no visitados.
Sin embargo, la proporcién de azucares fue similar entre
ambos tipos de parches (F= 0.88, p < 0.05, Fig. 2). El nimero
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de flores abiertas fue significativamente menor en los parches
visitados (F=4.93, p< 0.05, Fig.3).
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Figura 1. Volumen de néctar producido por las flores de Heliconia collinsiana
en parches visitados y no visitados por colibries.
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Figura 2. Concentracion (°Brix) en porcentaje de azucares en los parches de
de Heliconia collinsiana visitados y no visitados por colibries.
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Figura 3. Comparacion entre el nimero de flores abiertas en los parches de
Heliconia collinsiana visitados y no visitados por colibries.

El tiempo de visita de la comunidad de colibries a los
parches observados no estuvo correlacionado con la
concentracion de néctar (correlacion de Spearman; Rs=-0.325
p=0.202), la cantidad volumen (Rs=0.079 p=0.764) o ndmero
de flores (Rs=-0.123 p=0.638). EI numero de flores visitadas
no difirié entre especies (F= 3.34, p> 0.05, Fig.4) pero si el
tiempo que duraba cada visita (F= 4.44, p< 0.05, Fig.5) y el
numero de parches visitados (p< 0.01, Fig.6), siendo mayor en
Anthracothorax prevostii para estos dos Gltimos parametros.
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DISCUSION

A pesar de ser un buen recurso, no se observd una
correlacion significativa entre la calidad del parche de H.
collinsiana (nimero de flores, concentracion y volumen de
néctar) y el tiempo de visita a los parches florales por la
comunidad de colibries. Se ha reportado que la concentracion
del néctar puede influir en el nimero y tipo de visitas que
realizan los polinizadores, ya que estos pueden tener
preferencia por un margen especifico de concentraciones
(Roubick & Buchman, 1984). La posible causa de este
resultado no esperado es la presencia de otras flores dentro o
cerca del parche. Por ejemplo, aunque Schizolobium sp. no
presenta caracteristicas idéneas para la alimentacién de los
colibries (sindrome ornit6filo) estd ampliamente distribuido en
la selva y posee gran nimero de flores que pueden ser
forrajeadas. Durante el estudio se pudo observar que varios
animales se alimentaban de ellas, desde monos aulladores hasta
colibries.

La especie A. prevostii (no territorial o rutera) presento el
mayor tiempo de forrajeo. En general, estas especies siguen
una ruta de alimentacién constituida por diferentes
agrupaciones de plantas aisladas o no defendidas (Feinsinger
&Chaplin 1975) y cuando encuentra un lugar con abundantes
flores tratar de visitar todas las flores que le es posible. Los
ruteros maximizan ventajas del forraje mientras que reducen al
minimo pérdidas por los competidores (Temeles et al. 2006).
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Figura 4. Numero de flores visitadas por especie de colibri. Letras diferentes

muestran diferencias significativas entre especies (p< 0.05): Arca:
Anthracothorax prevostii, Phcu: Phaeocroa cuvierii; Phsu: Phaethrornis
superciliosus.
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Figura 5. Tiempo de visita a los parches florales por especie de colibri. Letras
diferentes muestran diferencias significativas entre especies (p< 0.05): Arca:
Anthracothorax prevostii, Phcu: Phaeocroa cuvierii; Phsu: Phaethrornis
superciliosus.



P. cuvierii presento un comportamiento territorial. El
nimero y tiempo de visitas realizada fue menor comparado con
las demas especies debido a que las especies territoriales pasan
la mayor parte de su tiempo defendiendo su recurso y tienen
menos tiempo para alimentarse. Asi garantiza que las flores
defendidas poseeran gran cantidad y una buena concentracion
de néctar para su consumo posterior. El principal beneficio de
emplear una estrategia territorial es el acceso précticamente
exclusivo al néctar, pero a su vez tiene costo relacionados con
los comportamiento de defensa, incrementando el riesgo de
sufrir accidentes o dafios por los competidores, y de ser
depredados (Carpenter 1987, Ornelas et al. 2002).

En suma no se observo una tendencia positiva entre la
calidad del parche floral (alto nimero de flores, concentracion
y volumen de néctar) de Heliconia y la territorialidad en la
comunidad de colibries.
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Figura 6. Numero de visitas a los parches florales por especie de colibri. Letras
diferentes muestran diferencias significativas entre especies (p< 0.05): Arca:

Anthracothorax prevostii, Phcu: Phaeocroa cuvierii; Phsu: Phaethrornis
superciliosus.
AGRADECIMIENTOS

Agradecemos el apoyo técnico de Rafael Lombera para la
realizacion de este estudio asi como al personal de las cabafias
“El arca de Noé” por las facilidades que se nos brindaron
durante nuestra estancia. A todos los integrantes del curso,
coordinadores y al Posgrado en Ciencias Biolégicas, UNAM.

LITERATURA CITADA

BEATTIE, A. J. 1971. A technique for the study of insect-borne pollen. Pac.
Pan. Ent. 1127-1129.

CARPENTER, FL, Paton DC, Hixon MA. 1983. Weight gain and adjustment
of feeding territory size in migrant rufus hummingbirds. Proc Natl Acad
Sci USA 80:7259-7263.

COLWELL, R.K. 1973. Competition and coexistence in a simple tropical
community. Am. Nat. 107:737-760.

COTTON, P. 1998.Temporal partitioning of a floral resource by territorial
hummingbirds. IBIS 140: 647-653.

FAGRIE, K., VAN DER PIJL, L. 1979. The principles of Pollination Ecology.
Pergamon Press, Oxford.

FEINSINGER, P., & S. B. CHAPLIN. 1975. On the relationship between wing
disc loading and foraging strategy in hummingbirds. Am. Nat. 109: 217—
224,

Curso de Ecologia y Conservacion del Bosque Tropical Himedo

LARA,C., ORNELAS J.F. 2001. Nectar “theft” by hummingbird flower mites
and its consequences for seed set in Moussonia deppeana. Func. Ecol. 18:
223-232.

MDELLIN, R. A., SANCHEZ-HERRERA, 0., URBANO, G., VASQUEZ-
SANCHEZ, M. A., &RAMOS, M. A. (1992). Ubicacién zoogeografica de
la Selva Lacandona, Chiapas, México, a través de su Fauna de Quirdpteros
Reserva de la Biosfera de los Montes Azules. Selva Lacandona:
Investigacion para su conservacion 1: 233-251.

ORTEGA-OLIVENCIA, A., RODRIGUEZ, R. T. VALTUENA, F. J,
LOPEZ, J. & DEVESA, J. A. 2005. First confirmation of a native bird-
pollinated plant in Europe. Oikos 110:578-590.

ROUBICK, D. N. & Buchman, S. L. 1984. Nectar selection by melipona and
Apis melifera (Hymonoptera: Apidae) and the ecology of nectar intake by
colonies in a tropical forest. Oecologia 61:1-10.

SANTOS, B.A. LOMBERA R., BENITEZ-MALVIDO, J. 2009. New records
of Heliconia (Heliconiaceae) for the region of Chajul, Southern Mexico,
and their potential use in biodiversity-friendly cropping systems. Rev.
Mex. Biodiv. 80: 857-860

STILES, F.G. 1975. Ecology, flowering phenology, and hummingbird
pollination of some Costa Rica Heliconia species. Ecology 56: 285-301.

TEMELES E. J., Shaw K. C., Kudla A.U., Sander, S.E., 2006. Traplining by
purple-throated carib hummingbirds: behavioral responses to competition
and nectar availability. Behav. Ecol. Sociobiol. 61:163-172.

WOLF, L.L.1970. The impact of seasonal flowering on the biology of some
tropical hummingbirds. Condor 72:1-14.

WOLF, L., Stiles, F. G., Hainswoth, F.R. 1976. Ecological organization of a
tropical highland hummingbird community. J. Anim. Ecol. 32: 349-379.



The Mexican Naturalist 2:9-14 Marzo 2011

La composicidn y estructura de palmas (Arecaceae) dependen de las
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Resumen: Entender las causas que determinan la distribucién y abundancia de las especies es un gran reto en ecologia y biologia de la
conservacion. En el caso de las plantas, existen diversos factores que influyen directa o indirectamente en su establecimiento, supervivencia y
capacidad reproductiva. En selvas himedas, factores abiéticos como la luz y la humedad han sido ampliamente estudiados como determinantes
en el establecimiento de las especies arbdreas; sin embargo, el impacto que tienen las propiedades biofisicas y del suelo sobre la vegetacion han
recibido poca atencion. Este trabajo evalud la relacién entre la composicion y estructura de la comunidad de palmas (Arecaceae) y las
condiciones biofisicas en tres unidades geomorfoldgicas de la Selva Lacandona. Los resultados muestran que la variacion en el establecimiento
de la comunidad de Arecaceae son explicadas por las condiciones biofisicas evaluadas en un acumulado de 81%. Esto indica que las poblaciones
de esta familia estan estrechamente ligadas a la heterogeneidad local del &rea de estudio, es decir, dependen del microrelieve, la pendiente, la
orientacion y las propiedades edaficas. Este conocimiento es Util para favorecer el crecimiento de estos organismos, ya sea para su produccion,

restauracién o su introduccion para el enriquecimiento de un area.

Palabras claves: edafologia, relaciones planta-suelo, selva tropical himeda.

INTRODUCCION

Las selvas himedas albergan mas de la mitad de las especies
conocidas a nivel mundial (Toledo 1988, Peters et al. 1989);
sin embargo, se conoce muy poco sobre los factores que
determinan su composicion, abundancia y distribucion. La
mayoria de los trabajos existentes estudian variables abidticas
que determinan, a escalas regionales, la distribucion de la
vegetacion, tales como la humedad ambiental o régimen de
lluvias, la altitud a lo largo de gradientes, cambios de
temperatura, el clima en general, etc. (Rzedowski 2006). A
nivel local, se ha investigado principalmente sobre la humedad
y la luz, su disponibilidad en diferentes estratos (Gonzalez-
Gutiérrez 2000) o el establecimiento de especies umbrofilas y
heliofilas en diversos niveles de insolacion (Roman et al.
2007).

Son pocos los trabajos que tratan formalmente la relacion
de la vegetacidn con las condiciones biofisicas y caracteristicas
del suelo. Sin embargo, algunos autores han realizado
observaciones al respecto. Por ejemplo, Rzedowski y
McVaugh (1966) y Tejero et al. (2008) mencionan que en las
costas del Pacifico mexicano, el palmar de Orbignya
guacuyule se encuentra en manchones con suelos arenosos o
conglomerados profundos y bien drenados, donde la
vegetacion dominante suele ser bosque tropical subcaducifolio
o caducifolio. Gonzalez -Gutiérrez (2000) sugiere que algunos
patrones considerados como azarosos, en términos de
distribucion 'y abundancia, probablemente responden a
caracteristicas geomorfoldgicas y otras propiedades biofisicas,
tales como el suelo, pendiente, ambiente luminico, gradiente
altitudinal, entre otros; donde la heterogeneidad micro-espacial
del paisaje puede proveer de una gran cantidad de habitats para
que diversas especies se establezcan y desarrollen. Salinas-
Melgoza (2002) reporta variacién tanto en la riqueza de
especies como en la talla de algunas comunidades vegetales en
relacién a los cambios en las formas del terreno y el suelo, a lo

largo de diversas unidades ambientales identificadas en Chajul,
Chiapas. Finalmente, Cortés-Castelan e Islebe (2005) describen
la relacion de la distribucién de las especies arboreas con
factores microtopograficos y edaficos (principalmente textura,
pH del suelo, intercambio catiénico y materia organica) en la
reserva de la Biosfera de Sian Kaan, México.

El marco tedrico anterior nos permite hipotetizar que las
condiciones biofisicas son factores determinantes en la
composicion y estructura de algunos grupos de plantas. Por lo
tanto, el objetivo central de esta investigacién fue evaluar la
relacion entre la composicién y estructura de la comunidad de
palmas (Arecaceae) y las condiciones biofisicas en tres
unidades geomorfoldgicas de la Selva Lacandona, México. En
particular, esperamos que la comunidad de palmas esté
asociada con las propiedades biofisicas de cada unidad
geomorfoldgica.

METODOS
Sitio de Estudio

La Reserva de la Biosfera Montes Azules, Selva Lacandona,
esta localizada en la provincia fisiografica de las Tierras Altas
de Chiapas y Guatemala, subprovincia de la Sierra de Chiapas,
dentro de la cuenca del Rio Lacantin, México. Predomina el
clima calido himedo, con una temperatura media anual de 24 a
26 °C y una precipitacion media anual de cerca de 3000 mm.
En la temporada seca, de febrero a abril, cae menos de 60 mm
de lluvia al mes. La mayor parte de la precipitacion ocurre en
verano y hay influencia de monzon (INE 2000). La superficie
estd cubierta por selva alta perennifolia, selva mediana
subperennifolia y vegetacion sabanoide (Siebe et al. 1995,
Martinez-Ramos y Garcia-Orth 2007).



La zona de Chajul (16° 06°, 19”N, 90°58’18”0, 154 a 233
m s.n.m.) presenta una notable variacion en su topografia y
atributos del suelo. Este heterogéneo paisaje es resultado de
procesos geoldgicos e hidrolégicos muy dinamicos, que han
dado lugar al menos a cuatro grandes unidades ambientales: (1)
planicies de inundacion: sitios planos cercanos al margen de
los rios, donde se encuentran antiguos meandros que sufren
inundaciones periddicas; (2) terrazas aluviales: sitios planos
con sedimentos de origen fluvial, ubicados en los margenes de
los rios; (3) lomerios bajos: sitios de topografia ondular, con
pequefas elevaciones no mayores a 200 msnm, constituidos
por rocas sedimentarias de lutitas y areniscas; y (4) sierra
carstica: sitios altos (mas de 300 a 800 m de altitud) donde
predomina la roca calcarea en proceso de disolucion
(carstificacion) (Siebe et al. 1995, Martinez-Ramos y Garcia-
Orth 2007).

Las caracteristicas de los suelos en la regién estan
determinadas por el tipo de materiales geologicos, las
condiciones climéticas, las particularidades del relieve y las
condiciones de las comunidades vegetales que ahi se
encuentran (INE 2000). Las planicies presentan suelos de tipo
Planisol edtrico; en la terraza aluvial Luvisol haplico; en el
lomerio bajo se presentan suelos de tipo Acrisol himico; y en
la sierra carstica se presenta un tipo de suelo Leptosol réndzico
(Siebe et al. 1995, Martinez-Ramos y Garcia-Orth 2007).

La terraza aluvial y la planicie de inundacion estan
cubiertas por selva alta perennifolia, con especies que alcanzan
mas de 40 m de altura, tales como Ampelocera hottlei
(Ulmaceae), Bravaisia intergerrima (Acanthaceae), Brosimum
alicastrum (Moraceae), Dialium guianense (Fabaceae), Licania
platypus (Chrysobalanaceae), Quararibea funebris
(Bombacaceae), Pachira aquatica (Bombacaceae) y Spondia
radlkoferi (Anacardiaceae). La selva mediana subperennifolia
se presenta principalmente en el lomerio bajo. Aqui los arboles
del dosel alcanzan entre 25 y 30 m de altura y destacan
Brosimum alicastrum, B. costaricanum (Moraceae), Cupania
dentata (Sapindaceae) y Dialium guianense (Fabaceae). La
sierra carstica esta cubierta por selva mediana perennifolia, con
alturas de 20 a 30 m, donde dominan Manilkara sapota
(Sapotaceae), Wimmeria  bartletti  (Celastraceae) vy
Chrysophylla argentea (Arecaceae). La vegetacion sabanoide,
con arboles de 15 m de altura como méximo, comparte
especies con la selva mediana subperennifolia. Cubre extensas
areas de los lomerios bajos, principalmente sobre suelo
originado de lutitas (Gonzalez-Gutiérrez 2000, Martinez-
Ramos y Garcia-Orth 2007, Salinas-Melgoza 2002).

Muestro de Vegetaciéon y Suelo

Las unidades de muestreo se establecieron a lo largo de un
perfil de cerca de 1 km lineal. Se establecieron nueve sitios,
que en conjunto cubrieron las tres unidades geomorfoldgicas
descritas por Siebe et al. (1995): terraza aluvial, lomerios, y
sierra carstica. En cada punto se identificaron aspectos de
relieve como: tipo de erosion; caracteristicas morfométricas del
relieve (geometria de la porcion de ladera); asi como altitud y
pendiente. También se realizd la evaluacion ecoldgica de un
perfil de suelo en campo, con base en Siebe et al. (1995), y su
comprobacion por barrenaciones en un radio de 25 m. Para
caracterizar la comunidad de palmas, en cada unidad de
muestreo se censaron todos los individuos con didmetro a la
altura del pecho (DAP) mayor a 1 cm, delimitados por dos
transectos de 200 m? (50 x 4 m), dispuestos en forma de cruz,
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en cuyo punto de interseccion se encontraba el perfil de suelo y
uno de sus ejes corria en direccién al gradiente altitudinal.

Analisis de Datos

Para evaluar la existencia de diferentes comunidades de palmas
y su grado de similitud, se realizé una clasificacion de las
unidades de muestreo con base en la presencia/ausencia de las
especies utilizando el programa PCord 1V; donde la matriz de
distancia entre las unidades se calculé con la distancia
euclidiana y el agrupamiento mediante el método de Ward. La
descripcion de las comunidades de palmas resultantes en la
clasificacion se baso en el indice de dominancia (ID) de las
especies, el cual se obtuvo mediante la siguiente formula: 1D =
DAP relativo + Abundancia relativa. Finalmente, se evalud la
relacion entre la composicion de especies de palmas y los
pardmetros de suelo mediante un andlisis de correspondencia
candnica (CANOCO) con la ayuda del programa MultiVariate
Statistical Package (MVSP), version 3.0. Este andlisis realiza
una ordenacién directa y representa un caso especial de
regresion multivariable, en el cual, el uso de un gradiente
directo, tiene la ventaja que la composicién de las especies es
inmediatamente relacionada a las variables ambientales. Este
método es robusto contra violaciones de los supuestos. El
efecto de arco, tipico en esta familia de analisis, aparece
solamente si hay un arco verdadero en los datos. Tiene la
capacidad de excluir covariables y poner a prueba estadistica
los valores obtenidos (Palmer 1993).

RESULTADOS
Descripcion de la Vegetacion

Se registraron seis especies de palmas en la zona de estudio:
Bactris mexicana Mart., Chamaedorea oblongata Mart., C.
pinnatifrons (Jacq.) Oerst., C. tepejilote Liebm. ex Mart.,
Cryosophila stauracantha (Heynh.) R. Evans, y Geonoma
interrupta (Ruiz & Pav.) Mart. La especie méas abundante fue
C. tepejilote (86 ind/ha) y, con una densidad mucho menor, G.
interrupta y B. mexicana (18 y 17 ind/ha, respectivamente).

Considerando la presencia y ausencia de especies, las
unidades de muestreo se agruparon en tres asociaciones
correspondientes a las tres unidades geomorfolégicas
estudiadas (Fig. 1). La comunidad de la sierra carstica fue la
mas rica, ya que present6 todas las especies (seis) del area de
estudio, con una densidad media (£ DE) de 7.13 £+ 5.6 ind/100
m?. En contraste, la comunidad de lomerios fue la mas pobre
en especies (4) y la menos densa (1.4 = 0.9 ind/100 m?).
Finalmente, la terraza aluvial presentd cinco especies y la mas
elevada densidad de palmas (9.6 + 1 ind/100 m?).

En cuanto a la estructura de las comunidades (Fig. 2), en la
sierra carstica la especie con mayor dominancia fue C.
tepejilote (ID = 83.6), sequida de Bactris mexicana (ID =
45.5), C. stauracantha (ID = 34.3) y G. interrupta (ID = 25.7);
C. interrupta y C. oblongata fueron muy escasas y presentaron
un diametro a la altura del pecho pequefio. En la comunidad de
lomerios la especie mas representativa fue B. mexicana (ID =
145.9) con un valor de dominancia muy elevado en
comparacion a las otras tres especies acompafantes. En la
comunidad de terrazas aluviales, C. tepejilote fue la especie
mas importante, ya que presentd un indice de dominancia muy
elevado (ID = 136.1), como acompafiantes se encontraron a B.
mexicana (ID = 28.4), G. interrupta (ID = 27.7), C.
pinnatifrons (ID = 5.6) y C. stauracantha (ID = 2.2).
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Figura 1. Clasificacion de las unidades de muestreo en diferentes
comunidades correspondientes a las tres unidades geomorfoldgicas.

a) Sierra Carstica

m Densidad relativa DAP relativo

150 4

100

ﬂ J 0 o - -

ch. tepejilote

Indice de Dominancia

B.mexicana  C.stauracantha  G.Interrupta  Ch. pinnatifrons Ch. oblongata

b) Lomerios
o 150 1
o
2
5
z
E 100
=]
o
3
o 50
3
E
0+ T T T f
8. mexicana ch. pinnatifrons € stauracantha ch. ablongata
<€) Aluviales
150
=
2
£ 100
E
[=]
2
3
P : :
£ ¥
= Ay A
0 ¥ T v v

Ch. tepejilote B. mexicana G.interrupta  Ch. pinnatifrons  C.stauracantha

Figura 2. ndice de dominancia (suma de la densidad y didmetro relativos) de
las distintas especies de palmas en las unidades geomorfoldgicas de estudio.

Caracteristicas Biofisicas del Suelo

Marzo 2011

Los suelos encontrados en la sierra carstica presentan una
amplia variacion en la profundidad. En la superficie cumbral,
con pendientes de 3°, se encuentran suelos someros (27 cm de
profundidad), con una alta susceptibilidad a la erosion. Las
pendientes muy inclinadas que se presentan en el dorso de
ladera y el pie de monte (18°) propician que los sedimentos y
la materia organica provenientes de la superficie cumbral se
transporten por gravedad. Sin embargo, en regiones adyacentes
a rocas expuestas, estos materiales se acumulan, generando
suelos medianamente profundos (56 cm) y profundos (110
cm), con horizontes orgénicos y minerales superficiales de
espesores de 5y 15 cm, respectivamente.

Los suelos de la sierra carstica, en general, tienen una
estructura subangular en bloques y son de texturas finas (35-
70% de arcillas). Se observan procesos de acumulacion de
arcillas por neoformacion e iluviacion en los horizontes
profundos. Su densidad aparente es de mediana a baja (0.9-1.4
g/lcm®). Presentan un espacio poroso mediano (VPT: 42-
56.5%). Estan moderadamente drenados con una capacidad de
aireacion de mediana a baja (3-10.5%). La infiltracion del agua
ocurre con rapidez y se encuentra poca agua interna libre a
profundidades medianas disponible para las plantas (CC: 109-
181 I/m?, dCC: 40-51 I/m?) (Tabla 1). El pH es de ligeramente
acido a neutro (pH 6-7). El contenido de materia organica, y en
general, la reserva de nutrimentos para las plantas como
resultado de los procesos de transformacion y acumulacion de
materia organica, es intermedia (CIC: 7-11 cmolc/kg; Bl: 11-
22 molc/m?). Las cantidades de nitrégeno y fosforo total se
encuentran oscilando en intervalos bajos e intermedios (N: 0.1-
0.4 kg/m?; P: 22-29 g/m?) (Tabla 2).

Tabla 1. Propiedades fisicas de los suelos en sierra carstica.

Perfil Grupo de UGM Hz  Prof.(cm) Arcilla (%) VPT(Vol%) CA(Vol%) dCC(L/m’) CC(L/m’)  Kf(Cm/dia)
P1 Dorso de ladera Ah 0-5 45 49.5 10.5 8.8 22.0 10-40
ABt  5-30 45 49.5 10.5 43.8 110.0 10-40
Btw  30-56 45 43 4 28.6 101.4 10-40
P2 Piedemonte Oh 3-0 - --- --- --- - ---
Ah 0-15 35 56.5 6.5 27.0 75.0 40-300
Ah2  15-38 35 56.5 6.5 40.4 109.3 40-300
Btw  38-56 35 42 4 21.6 68.4 10-40
Btw2 56-110 70 45.0 3.0 51.8 181.4 10-40
P3 Superficie cumbral Oh 5-0
Ah 0-27 30 54.5 8.5 23.7 50.6 40-300
Tabla 2. Propiedades quimicas de los suelos en sierra carstica.
Perfil Grupo de UGM Hz Prof. (cm) CIC (cmol-kg") Bases intercambiables Bases intercambiables Nt Fosforo
(molem?) (x1 o x.5) (kg~m2) (g~m2’
P1 Dorso de ladera Ah 0-5 12.8 5.6 5.6 0.1 22.0
ABt 5-30 13.8 44.9 22.4 0.4 40.6
Btw  30-56 7.8 28.4 14.2 0.1 22.0
P2 Piedemonte Oh 3-0 11.0 11.9 11.9 0.27 54.0
Ah 0-15 11.0 16.2 8.1 0.29 29.5
Ah2  15-38 6.0 9.7 4.9
Btw  38-56 10.5 40.8 20.4
Btw2 56-110 11.0 11.9 11.9
P3 Superficie cumbral Oh 5-0 --- --- -—- - -
Ah 0-27 15.0 13.2 13.2 0.17 33.0
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Los lomerios presentan suelos medianamente profundos
(45-100 cm) con horizontes minerales superficiales Ah de 10 a
27 cm de profundidad. Su estructura consiste en bloques
subangulares y su textura es arcillo limosa. Presentan una
densidad aparente de baja a mediana (0.9-1.4 g/cm?). Tienen
un espacio poroso de mediano a alto, en donde una proporcién
grande de estos poros son pequefios. En la superficie cumbral
el agua y el aire se mueven al interior del suelo con lentitud,
provocando procesos de 6xido reduccién (CC: 70-104 I/m?;
dCC: 20-56 I/m?). Por el contrario, en el dorso de ladera, por la
menor profundidad (45 cm) que presenta este suelo y su
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pedregosidad (10%), se observa una disminucion en la
retencion de agua (CC: 42-76 I/m% dCC: 17-54 1/m2), por lo
que aqui no estan presentes caracteristicas redoximorfas
relacionadas al exceso de humedad (Tabla 3). Presentan un pH
ligeramente acido (pH 6). La reserva de nutrimentos para las
plantas es intermedia (CIC: 9-23 cmolc/kg; BI: 32.3 molcem?).
Las cantidades de nitrégeno y fdsforo totales se encuentran en
intervalos también intermedios (N: 0.68 kg/m?; P: 99.05 g/m?)
(Tabla 4).

Tabla 3. Propiedades fisicas de los suelos en lomerios.

Perfil Grupo de UGM Hz Prof. (cm)  Arcilla (%) VPT (Vol%) CA (Vol%) dCc (L/m?) CC(L/m?)  Kf(Cm/dia)
P1 Superficie cumbral  Ah 0-23 15 55.0 10.5 56.9 85.4 40-100
AB 23-46 35 54.5 8.5 49.0 104.7 40-100
Btwl 46-62 50 52 4 23.8 76.0 40-300
Btw2 62-79 70 45.0 3.0 20.2 70.7 10-40
Btw3 79-100 50 43.0 4.0 22.9 81.1 10-40
P2 Superficie cumbral  Oh 5-0 - --- --- --- --- -
Ah 0-27 20 53.5 9.5 55.1 112.9 100-300
P3 Dorso de ladera Ah 0-10 15 55.0 10.5 26.6 423 40-100
AB 10-20 35 55.5 6.5 17.2 48.0 40-300
Bw 20- >45 20 41 7 54.0 76.5 10-40
Tabla 4. Propiedades quimicas de los suelos en lomerios.
Perfil Grupo de UGM Hz Prof. (cm) CIC (cmo|c~kg'1) Bases intercambiables Bases intercambiables Nt (kg-m?) Fésforo
(mol-m?) (x1 o x.5) (g:m?)
P1 Superficie cumbral Ah 0-23 9.0 14.8 14.8 0.307395 61.5
AB 23-46 9.8 18.4 9.2 0.375705 37.6
Btwl 46-62 7.8 9.3 4.6
Btw2 62-79 10.5 18.6 9.3
Btw3 79-100 7.8 14.8 14.8
P2 Superficie cumbral Oh 5-0 - - - -
Ah 0-27 15.0 27.7 27.7 0.4617 92.3
P3 Dorso de ladera Ah 0-10 17.0 11.6 11.6 0.17 34.2
AB 10-20 23.0 15.2 7.6 0.18 17.6
Bw 20->45 12.0 24.3 12.2

Las terrazas aluviales estdn cercanas al margen del rio
Lacantun, y estdn dominadas por pendientes menores de 2°.
Presentan los suelos méas profundos de las tres unidades
estudiadas, con profundidades superiores a los 200 cm y con
un horizonte mineral superficial Ah de 10 cm. Periédicamente
sufren inundaciones, lo que ha dado origen a una acumulacion
de materiales producto del arrastre y sedimentacion del rio. Su
estructura consiste en bloques subangulares y su textura es, por
lo general, arcillo-arenosa con una densidad aparente de
mediana a baja (0.9-1.4 g/cm®). Presentan un espacio poroso
mediano (VPT: 40-55%). Las arenas presentes aumentan el
tamafio de los espacios de los poros entre las particulas,
facilitando de esta manera el movimiento del aire y el drenaje
del agua, lo que explica que en estos suelos la capacidad de
retencién de agua sea mediana-alta. El drenaje es, con todo,
moderado, por lo que se encuentra agua interna libre a
profundidades medianas, con un alto porcentaje de esta agua
disponible para las plantas (CC: 41-233 I/m?, dCC: 16-153
I/m?) (Tabla 5). La alta capacidad de agua disponible y de
retencion de agua, asi como la baja pedregosidad, favorece el
desarrollo de la vegetacion. El pH varia de ligeramente acido a
neutro (6-7 pH). El contenido de materia organica y, en

general, la reserva de nutrimentos para las plantas, es
intermedio (CIC: 10- 24 cmolc/kg; Bl: 11-26 molcem?). Las
cantidades de nitrogeno y fdsforo totales se encuentran en
intervalos muy bajos (N: 0.07-0.1 kg/m? P: 3.6-4.5g/m?)
(Tabla 6).

Efecto de las Condiciones Biofisicas sobre la
Comunidad de Palmas

En el analisis se incluyeron 14 variables de tipo cuantitativo.
Dentro de la ACC inicialmente se realizd una discriminacion
de las variables mediante una prueba de colinealidad. La
variacion en el establecimiento de la comunidad de Arecaceae
estuvo explicado por las condiciones biofisicas evaluadas en un
acumulado de 80.89% (Fig. 3).
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Tabla 5. Propiedades fisicas de los suelos en terrazas aluviales.
Perfil Grupode UGM Hz Prof.cm Arcilla(%) VPT (Vol%) CA (Vol%) dccC(L/m%) CC (L/m?)  Kf (cm/dia)
P1 Planicie aluvial 5-0 . . . . — -
0-9 35 54.5 8.5 19.2 41.0 40-100
9-25 38 42.0 4.0 16.6 52.7 10-40
25-53 38 42.0 4.0 33.3 105.3 10-40
53-88 38 42.0 4.0 41.6 131.7 10-40
88-103 38 43.0 4.0 16.3 57.9 10-40
103.153 40 43.0 4.0 54.5 193.1 10-40
153>200 40 42.0 4.0 55.8 176.8 10-40
P2 Planicie aluvial 1-0 . . . . . .
0-10 15 55.0 10.5 28.0 44.5 40-100
10-32 15 55.0 10.5 61.6 97.9 40-100
32-89 15 50.0 9.0 153.9 233.7 40-100
89-110 30 41.0 3.0 25.2 77.7 40-100
100 >149 20 40.0 7.0 73.5 161.7 10-100
Tabla 6. Propiedades quimicas de los suelos en terrazas aluviales.
Perfil Grupo de UGM Prof.(cm) CIC (cmolckg?) Bases intercambiables Bases intercambiables Nt Fésforo
(mol.-m?) (x1 0 x.5) (kgm?)  (gm?)
P1 Planicie aluvial 5-0 - - --- - ---
0-9 20.0 12.8 12.8 0.1 3.6
9-25 18.0 22.5 11.2
25-53 18.0 52.4 26.2
53-88 18.0
88-103 24.0
103.153 24.0
153>200 18.0
P2 Planicie aluvial 1-0 - - --- - ---
0-10 17.0 13.6 13.6 0.07500 4.5
10-32 17.0 28.1 14.0
32-89 12.0 51.3 25.7
89-110 18.0
100 >149 10.0
CCA joint plot
4.01—
301 Pedregosidad
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Fosforo
Bases infercambiables _
FProfundidad fis.
cUag
o™
z | : | |
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Figura 3. Analisis de correspondencia candnico entre las variables de suelo y las especies de la comunidad de palmas.
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DISCUSION

Nuestros resultados revelan que la mayor parte de la variacién
en composicion y riqueza de especies de palmas esta explicada
por las caracteristicas biofisicas. La riqueza y composicién de
la comunidad de Arecaceae responde al hecho de que cada
especie se establece de forma preferencial en sitios con
condiciones biofisicas especificas. Esta especificidad influye
en la composicion de la comunidad y, con ello, en la
vegetacion en general. Chapin et al. (1990) sugieren que las
plantas frecuentemente responden a la limitacion de recursos
aumentando la eficiencia con la cual el recurso es usado. Esto
podria sugerir una forma de comprender las variaciones de
didmetros y densidades relativas en cada una de las unidades
ambientales en conexidn con las condiciones biofisicas como
factores limitantes y determinantes.

Los factores evaluados que mejor explican la variacién en
el establecimiento de las Arecaceas son la pedregosidad, el
espesor del horizonte superficial, la cantidad de humus, el
volumen total de poros, la capacidad de aireacion y la
capacidad de retencion de agua, i.e., Bactris esta condicionada
por la disponibilidad de nutrimentos (N y materia organica) y
buena aereacion; y Chamaedorea tepejilote depende de la
profundidad del suelo sobre la cual se pueden desarrollar sus
raices y la disponibilidad de agua en la temporada seca (dCC).

La dinamica de erosion y deposicion favorecidos por la
pendiente en la sierra carstica, propician un ambiente muy
heterogéneo que genera multiples microhabitats para el
establecimiento de las plantas. En esta unidad, la comunidad de
palmas es mas rica. El establecimiento de las especies de
mayor dominancia corresponde a los sitios en los que el suelo
es mas profundo (mayor acumulacion de suelo) y, por el
contrario, las especies mas escasas y de menor diametro
corresponden a los sitios que tienen menor soporte fisico para
las raices y un mayor contenido de nutrimentos, con un
horizonte mineral superficial mayor (Ah: 27 cm). En lomerios,
donde la comunidad de Arecaceae tiene el menor nimero de
especies y la menor densidad de individuos, la especie mas
representativa es Bactris mexicana. En contraste, en la terraza
aluvial, donde los suelos son profundos, Chamaedorea
tepejilote es la especie mas importante y es en esta unidad
donde se presenta la mayor densidad de individuos por area.

Los suelos de la zona de estudio se han desarrollado bajo
condiciones muy similares de temperatura y humedad, bajo
intervalos relativamente pequefios de altitud (< 500 m). Sin
embargo, la topografia y los cambios en las condiciones de
drenaje y lixiviacion han tenido una alta influencia en el
desarrollo de los mismos, lo que ha conducido a una alta
variabilidad en algunas de sus propiedades fisicas y quimicas.
Esta diversidad en sus propiedades incide en la intensidad de
sus funciones y la divergencia de sus potenciales, lo que se
refleja en el establecimiento de la comunidad de Arecaeae.

Los resultados indican que las variables biofisicas pueden
determinar el establecimiento y composicién de palmas en
sitios dénde otros autores suponen que los procesos de
establecimiento de especies vegetales pueden ser al azar
(Gonzalez-Gutiérrez 2000). Estos autores no consideraron
variables biofisicas, por los tanto, sugerimos que estas
variables deben ser evaluadas para tener un mejor
entendimiento de los factores que determinan la composicion y
estructura de la vegetacion en la selva Lacandona.
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Efecto de la produccion de latex y el tipo de habitat sobre el dario foliar por
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Resumen: La herbivoria influye en diversos procesos del desarrollo vegetal, como el crecimiento y la reproduccidn. Por tanto, entender los
factores que afectan la herbivoria es de crucial importancia en ecologia y biologia de la conservacion. Con el fin de examinar la efectividad del
latex en la defensa contra herbivoros, en este trabajo se compar6 el porcentaje de area foliar removida en cuatro especies de arboles de la selva
Lacandona, México, dos con latex (Brosimum alicastrum y Pouteria sp.) y dos sin latex (Quararibea funebris y Ampelocera hottlei). Para probar
la hipdtesis de que las plantas que se desarrollan en ambientes limitantes muestran menor crecimiento y mayor defensa contra los herbivoros,
que las plantas que crecen en ambientes con mayor disponibilidad de recursos, se comparé el porcentaje de area foliar removida en dos
ambientes con disponibilidad de recursos contrastantes: claros e interior del bosque maduro. El porcentaje de herbivoria fue significativamente
menor en las especies que presentaban Iatex. Sin embargo, no se encontraron diferencias en el &rea foliar removida en ambos tipos de ambientes.
Concluimos que la produccién de latex es una estrategia efectiva de defensa contra herbivoros.

Palabras claves: herbivoria, folivoria, latex, claro, sotobosque.

INTRODUCCION

La herbivoria es una interaccion planta-animal que puede
impactar el crecimiento (Louda 1984, Nufiez et al. 1996),
demografia (Louda & Potvin 1995, Maron & Crone 2006),
dinamica de comunidades (Coley 1983a) y, consecuentemente,
en la ecologia y evolucidn de las plantas (Dirzo 1998, Coley et
al. 1985). Los bosques tropicales presentan una tasa mayor de
herbivoria comparados con los bosques templados. En bosques
tropicales se han reportado tasas anuales de herbivoria del 11%
en especies tolerantes a la sombra y de hasta el 48% en
especies pioneras (Coley & Barone 1996). Puesto que la
pérdida de area foliar generalmente tiene un impacto negativo
para las plantas, este proceso ha sido considerado como una
importante fuerza selectiva que determina la gran diversidad de
defensas en el reino vegetal (Crawley 1983, Coley & Barone
1996).

La remocion de érea foliar, o folivoria, es efectuada
principalmente por insectos folivoros, que son considerados los
herbivoros més diversos y abundantes en el bosque tropical
himedo (Coley & Barone 1996). Los mamiferos medianos y
pequefios también son importantes herbivoros en estos bosques
(Dirzo & Miranda 1991). Para evitar la folivoria, se conocen
defensas quimicas, biologicas y morfologicas, entre las que se
incluyen baja calidad nutricional del tejido (proteinas y
azUcares), restricciones fisicas (espinas, tricomas y latex),
restricciones quimicas (taninos, terpenos, fenoles y alcaloides),
defensas indirectas (arquitectura foliar y sustancias volatiles) y
fenologia (Karban & Myers 1989, Agrawal & Fishbein 2006).

Una de las defensas mas comunes contra el ataque de
herbivoros es la produccion de latex. El latex es un compuesto
secundario insoluble en agua, que puede contener azlcares,
alcaloides o aceites esenciales. Algunas familias de
angiospermas como Apocynaceae, Caricaceae, Clusiaceae,
Euphorbiaceae, Moraceae y Sapotaceae presentan latex (Farrell
et al. 1991). El papel del latex como defensa contra la
herbivoria puede ser quimico, provocando repulsién por su
contenido de alcaloides toxicos (Dirzo 1984), o mecéanico, ya

gue por su consistencia viscosa y pegajosa dificulta la apertura
del aparato bucal de los insectos (Agrawal & Konno 2009).
Diversos estudios han demostrado que la magnitud del dafio
foliar es menor en las especies que producen latex comparado
contra aquellas que no producen latex (Adeney et al. 2000,
Agrawal & Van Zandt 2003).

Existen factores externos a la planta que también ejercen
una influencia en la magnitud de dafio foliar, como el tipo de
habitat, la diversidad y abundancia de herbivoros (Coley &
Barone 1996), la conducta alimentaria (generalista o
especialista) (Pacala & Crawley 1992), la estacionalidad (Filip
et al. 1995) y la composicién edéafica (Boege & Dirzo 2004).
La teoria de distribucion de los recursos, apoyada por estudios
interespecificos, predice que existe una correlacién negativa
entre la disponibilidad de recursos y la defensa de las plantas
ante la herbivoria. Con base en esta teoria, las plantas que se
desarrollan en ambientes limitantes muestran menor
crecimiento y mayor defensa contra los herbivoros, que las
plantas que crecen en ambientes con mayor disponibilidad de
recursos (Boege & Dirzo 2004). Ademas, la probabilidad de
ser descubiertas por los depredadores determina, en parte, la
inversion de las plantas en mecanismos de defensa. De tal
modo, se espera que aquellos organismos con altas
probabilidades de ser consumidas, como las hojas maduras, y
especies de etapas sucesionales tardias, inviertan mas energia
en defensas efectivas y, consecuentemente, presenten menor
intensidad de herbivoria (Coley 1983a). Basados en lo anterior,
el habitat circundante y la estrategia de las plantas propias de
cada habitat son factores determinantes en la intensidad de
herbivoria.

En el bosque tropical himedo se pueden distinguir dos
tipos de estrategias: las plantas tolerantes a la sombra, que se
desarrollan en el bosque maduro, y las especies pioneras,
demandantes de luz para su desarrollo (Whitmore 1978).
Muchos estudios hacen referencia al efecto del tipo de habitat y
la etapa de sucesion en que se desarrolla cada especie sobre la
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intensidad de dafio foliar (Ernest 1989, Lowman 1995, Poorter
et al. 2004, Richards & Coley 2007), i.e., se estudian por
separado especies pioneras (Rice 1987, Hulme 1994, Angulo-
Sandoval & Aide 2000, Collins 2003, Pearson et al. 2003,
Pefialoza & Farji-Brener 2003) y especies tolerantes a la
sombra (Newbery & de Foresta 1985, Ernest 1989, Sterck et al.
1992, Dlott & Turkington 2000, Williams-Linera & Herrera
2003, Ballina-Gomez et al. 2008, Dyer et al. 2010). Estos
estudios tipicamente reportan mayor herbivoria en especies
dentro de los claros. Newbery & de Foresta (1985) y
Lewinsohn et al. (2005) sugieren que este patron se debe a que
las especies pioneras no invierten recursos en la produccion y
sostén de las hojas. Por tanto, estas especies son méas palatables
y soportan mayor densidad de herbivoros. Sin embargo, muy
pocos trabajos consideran la intensidad de dafio foliar de una
misma especie en ambos tipos de ambiente.

El objetivo de este proyecto es evaluar la influencia del
latex y la cobertura vegetal (claro y selva madura) en el
porcentaje de herbivoria de cuatro especies del bosque tropical
himedo. Esperamos que las especies con latex, por poseer un
mecanismo de defensa, presenten menor porcentaje de
remocidn de area foliar que las especies sin latex. Respecto a la
cobertura vegetal, la densidad y diversidad vegetal puede
disminuir la cantidad de dafio foliar (Coley 1983b, Boege &
Dirzo 2004, Richards & Coley 2007). Por tanto, en bosques
maduros donde la diversidad y abundancia de especies
arbdreas son mayores, existird menor porcentaje de herbivoria
comparado con el porcentaje en claros.

METODOS
Sitio de Estudio

El estudio se realiz6 en la Reserva de la Biosfera Montes
Azules (Fig. 1), al sur del estado de Chiapas, ubicada en la
cuenca Grijalva-Usumacinta, limitada por el rio Lacant(n a 16°
20" N y 92° 46" O; con una altitud de 200 msnm. En el sitio
predomina la selva alta perennifolia con una temperatura
promedio anual de 25 a 26.6 °C y una precipitacion anual de
3005 mm (Carabias et al. 2010).

i 16.135°N
5 90.920°0
Chajil, Chiapas
Sitios de claro
Sitios bajo el dosel 16.109 °N
90.921°0
16.109 °N - 90.948 °0

Figura 1. Mapa que muestra los puntos de colecta y los tipos de cobertura:
dosel (negro) y claro (blanco).

Especies de Estudio

Para evitar factores de confusién en la toma de datos por efecto
de caracteristicas o defensas asociadas a una familia en
concreto, se tomaron muestras de plantas de diferentes
familias. Se seleccionaron dos especies con latex (Brosimum
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alicastrum y Pouteria sp.) y dos sin latex (Quararibea funebris
y Ampelocera hottlei). Todas las especies se encontraron
presentes en zonas con diferente cobertura vegetal: zonas
abiertas (claros) y zonas cerradas de bosque maduro (sitios
bajo dosel). Las especies seleccionadas son catalogadas como
especies tolerantes a la sombra porque se desarrollan
tipicamente en zonas de bosque primario y son de crecimiento
lento (Pennington & Sarukhan 2005).

Colecta y Analisis de datos

Para comparar los niveles de dafio foliar por insectos se
seleccionaron 12 sitios de claro y 12 en bosque maduro (Fig.
1), procurando que entre cada uno de ellos existiera una
distancia minima de 100 m para incrementar la independencia
entre sitios. La seleccidn de los sitios fue cualitativa: los sitios
donde se observara una zona abierta con alta incidencia de luz
se catalogd como “claro”, mientras que las zonas con poca luz,
producto de la sombra producida por el dosel, se catalogd
como “bajo dosel”.

En los 24 sitios se seleccionaron dos individuos de cada
especie no mayores a cinco metros de altura, procurando que
se ubicaran en el centro del sitio. Se colectaron aleatoriamente
5 hojas por arbol. Las hojas se seleccionaron del tercer nudo en
adelante para evitar el sesgo que los primordios foliares y las
hojas jovenes pudieran representar.

De las hojas colectadas se cuantific el area foliar total y el
area foliar removida, mediante cuadriculas de 1 x 1 cm. A
partir de estos datos de calcul6 el porcentaje de herbivoria. Los
datos de porcentajes se normalizaron utilizando una
transformacion de raiz cuadrada del arcoseno de la proporcion.
Posteriormente se realizé un andlisis de ANOVA de dos vias y
prueba de Kruskal-Wallis para determinar si habia diferencias
significativas entre las especies con y sin latex y entre ambos
tipos de cobertura vegetal.
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Pouteriasp.  Quararibea funebris

Figura 2. Porcentaje de herviboria entre especies con latex (Brosimum vy
Pouteria) y sin latex (Ampelocera y Quararibea). No observamos diferencias
significativas en el porcentaje de herbivoria entre las dos especies con latex,
pero las hojas de Ampelocera hottlei fueron menos herbivoreadas que las
hojas de Quararibea funebris.

RESULTADOS

En total, se contabilizaron 48 individuos de cada especie, 240
hojas por especie y 960 hojas en total. En ambas pruebas
estadisticas se probo que las especies con latex presentaron
menor porcentaje de herbivoria que las especies sin latex (p <
0.05) (Fig. 2). A. hottlei presentd el mayor porcentaje de
herbivoria, mostrando diferencias significativas incluso al
compararla con Q. funebris, pero no hubo diferencias
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significativas en el porcentaje de area foliar removida entre las
dos especies con latex (Fig. 2). El tipo de héabitat (claros y
sombra) no afect6 el nivel de herbivoria (p > 0.05), de modo
que las cuatro especies presentaron porcentajes similares de
dafio foliar independientemente de la cobertura vegetal en la
que se encontraron (Fig. 3).

12

; ;

#Claro
M Dosel

PORCENTAJE DE HERBIVORIA
o
-l

hottlei Pouteria sp.  Quararibea funebris

Figura 3. Diferencias en el porcentaje de herbivoria entre 4 especies de
arboles en dos tipos diferentes de cobertura vegetal: claro y bajo dosel. No se
observan diferencias significativas en el porcentaje de herbivoria entre los
sitios de claro y bajo el dosel.

DISCUSION

Consistente con nuestra hipdtesis, las especies con latex
presentaron un menor porcentaje de area foliar removido. Esto
es similar a lo reportado por Adeney et al. (2000) y Agrawal &
Van Zandt (2003), quienes demuestran que la magnitud del
dafio foliar es menor en especies de plantas que producen latex.
Asi, nuestros resultados refuerzan la teoria de que el latex
puede representar una estrategia de defensa efectiva contra los
herbivoros (Dirzo & Dominguez 1995, Granados-Sanchez et
al. 2008).

Entre las plantas que no producen de latex, Q. funebris
presentd un alto porcentaje de herbivoria y A. hottlei menor
porcentaje. Esta diferencia puede deberse a diversos factores
como la textura mas coriacea de las hojas de A. hottlei
comparadas con las de Q. funebris, lo que podria dificultar el
corte y digestion por parte de los folivoros (i.e. defensa
mecénica) (Agrawal & Fisdhbein 2006).

En el presente estudio s6lo se analizd la presencia de latex
como un factor que tiene influencia en el porcentaje de
herbivoria, sin embargo, las estrategias de defensa de una
planta no son excluyentes entre si y, por lo tanto, son
necesarios estudios mas completos donde se consideren
factores como la textura de la hoja, la pubescencia y otras
sustancias quimicas de defensa. Ademds, seria importante
efectuar estudios acerca de las propiedades quimicas del latex
para saber este es tdxico o si simplemente reduce la
palatabilidad de las hojas.

Los trabajos de herbivoria enfocados a la respuesta
defensiva y las diferencias entre especies pioneras y de
sotobosque concluyen que las hojas maduras de especies
pioneras presentan mayor area defoliada que las de especies
tolerantes a la sombra ((Newbery & de Foresta 1985, Rice
1987, Ernest 1989, Sterck et al. 1992, Hulme 1994, Angulo-
Sandoval & Aide 2000, Dlott & Turkington 2000, Collins
2003, Pearson et al. 2003, Pefialoza & Farji-Brener 2003,
Williams-Linera & Herrera 2003, Ballina-Gomez et al. 2008,
Dyer et al. 2010)). Entre los pocos trabajos donde se compara
la intensidad de herbivoria en una misma especie entre dos
tipos de cobertura, Barone (2000) encontrd6 que no hay
diferencias en el porcentaje de dafio foliar entre un individuo
de dosel (de 15 a 20 m de altura) con alta exposicién de luz y
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las plantulas, de la misma especie, que se desarrollan en el
sotobosque. Nuestros resultados también indican que no hay
diferencia en el porcentaje de herbivoria entre plantas de la
misma especie que crecen bajo el dosel y en claros. Sin
embargo, se deben considerar otros factores que pueden influir
en este resultado, como la estacion del afio y la composicion y
abundancia de la comunidad de insectos folivoros. Estudios
previos reportan menor abundancia de insectos folivoros
durante la época seca del afio, hecho que repercute
directamente en el porcentaje de herbivoria (Aide 1992).
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Resumen: Las epifitas son un componente importante de la diversidad vegetal en bosques tropicales himedos, sin embargo, en general se
conoce relativamente poco acerca de la especificidad de la asociacion entre epifitas y sus arboles hospederos (forofitos). En este trabajo se
evaluo la relacion entre las caracteristicas del forofito (tipo de corteza, 4area potencial de establecimiento y la cobertura de la copa) y la la
riqueza y abundancia de orquideas en la Reserva de la Biosfera Montes Azules. Se registraron 22 especies de orquideas pertenecientes a 12
géneros en 176 forofitos. El tipo de corteza fue la Gnica variable que afectd significativamente la abundancia de orquidea epifitas. Concluimos
que el establecimiento y supervivencia de orquideas epifitas depende principalmente del tipo de corteza del arbol hospedero, quizas por la
capacidad que tienen algunos tipos de corteza de retener las semillas, agua y nutrientes necesarios para la colonizacion y establecimiento de las

orquideas.

Palabras claves: bosque tropical perennifolio, diversidad, epifitas, forofito, Orchideacea.

INTRODUCCION

Las epifitas usan a los arboles hospederos (forofitos) como una
estructura de soporte. Son componentes muy importantes de
los bosques tropicales ya que contribuyen directamente a su
biodiversidad, con aproximadamente el 10% de las plantas
vasculares. También proveen recursos para la fauna
dependiente del dosel, y desempefian papeles importantes en
los procesos ecosistémicos como el reciclaje de agua y
nutrientes (Hietz et al. 2006). Por tanto, conocer las
caracteristicas de los forofitos que favorecen el establecimiento
de epifitas en bosques tropicales es de gran relevancia en
ecologia y biologia de la conservacion (Winkler et al. 2005).

Los estudios ecologicos con plantas epifitas se han
enfocado en analizar los factores que determinan procesos
ecologicos como el establecimiento y reclutamiento de
plantulas (Werner & Gradstein 2008), la distribucion espacial
(Zotz 2007), demografia (Zotz & Schmidt 2006, Winkler et al.
2007), estrategias de polinizacién (Damon & Valle-Mora
2008) y estructura genética de la poblacion (Trapnell et al.
2004). Sin embargo, se conoce relativamente poco acerca de la
especificidad de la asociacion entre epifitas y sus arboles
hospederos (forofitos). Esta asociacion es de particular interés
porque las epifitas estan confinadas a una distribucién en
parches y discontinua de sustrato adecuado.

La familia Orchidaceae constituye uno de los grupos de
plantas epifitas mas diversos, con alrededor de 25,000 especies
conocidas a nivel mundial (Salazar 2009), de las cuales se
estima que el 70% son epifitas (Gravendeel et al. 2004,
Trapnell & Hamrick 2006). Esta familia alcanza su pico de
diversidad de especies en los bosques tropicales, especialmente
en el Neotropico (Gentry & Dodson 1987).

Las orquideas epifitas son un componente importante de la
flora dentro de los bosques tropicales de la selva Lacandona
(Soto 2001). Sin embargo, ningun trabajo ha evaluado el efecto
de las caracteristicas del forotifo sobre la presencia, riqueza y
abundancia de las orquideas epifitas de esta region. El objetivo
de este trabajo es conocer como las caracteristicas del forofito
(i.e., tipo de corteza, area potencial de establecimiento y la

cobertura de la copa) afectan la riqueza y abundancia de
orquideas epifitas dentro de la selva Lacandona, Chiapas.

Dentro de los factores que influyen en la presencia y
especializacién de la alta diversidad de orquideas epifitas se
encuentra la cantidad de area potencial de establecimiento (i.e.,
area basal) de los forofitos (Trapnell et al. 2004, Porembski
2008, Winkler et al. 2009) ya que determina la cantidad de area
disponible para la presencia y abundancia de orquideas
(O"Malley 2009). Por lo tanto, forofitos con mayor area
potencial de establecimiento presentaran mayor abundancia y
riqueza de orquideas epifitas (Zotz et al. 1999, Wolf &
Flamenco 2003). O"Malley (2009) encuentra que otro factor
determinante para la abundancia y riqueza de orquideas epifitas
es el tipo de corteza del forofito (i.e., rugosa y fisurada). Las
cortezas fisuradas favorecen la retencién de humedad y
semillas, por lo que los forofitos que poseen este tipo de
corteza, a diferencia de los de corteza de tipo lisa, favoreceran
la abundancia y riqueza especifica de orquideas epifitas en la
zona de estudio. Finalmente, la luz es otro factor importante
para las orquideas epifitas. Martin et al. (1985) muestran que
dependiendo de la cantidad de luz a la que estan expuestas las
epifitas, éstas pueden experimentar diferentes situaciones (e.g.,
alta intensidad de luz puede causar dafios al fotosistema y
condiciones de sombra intensa pueden limitar la cantidad de
luz aprovechable). Sillett (1999) encuentra que copas de
arboles muy abiertas permiten la penetracién de altas
cantidades de luz que perjudican el establecimiento y
supervivencia de las epifitas. Por lo que las copas de forofitos
que permitan la penetracién de mayor cantidad de luz poseeran
menor riqueza y abundancia de orquidea epifitas.

METODOS

Sitio de Estudio

El estudio fue llevado a cabo dentro de la Reserva de la
Biosfera Montes Azules (REBIMA), en las inmediaciones del
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sitio  conocido como “sabana” (16°05-16°65°N; 90°42’-
91°22°0). El clima en esta region es calido y himedo, con una
precipitacion media anual superior a 2500 mm, y una
temperatura media anual de 22 °C sin descender de los 18 °C
(Castillo-Campos & Narave 2000).

La wvegetacion méas caracteristica de la REBIMA
corresponde a la descrita por Rzedowski (1978) como bosque
tropical perennifolio. El estrato superior alcanza por lo general
mas de 30 m, y con frecuencia se presentan individuos de més
de 45 m de alto, siendo los contrafuertes muy comunes en
algunas especies arboreas. Entre las especies arboreas
dominantes en el bosque tropical perennifolio de esta region se
encuentran Terminalia amazonia, Manilkara zapota, Guatteria
anomala, Dialium guianense, Ceiba pentandra, entre otras
(Pennington & Sarukhan 1998).

Colecta y Analisis de datos

El sitio de estudio fue muestreado estableciendo un transecto
de 120 m de longitud en cada uno de los cuatro senderos que se
distribuyen dentro del sendero “La Sabana”, en la Estacion
Bioldgica Chajul. Cada 10 m se seleccionaron dos arboles con
diametro a la altura del pecho (DAP) > 2.5 ¢cm, uno con corteza
lisa y otro con corteza fisurada. Se midi6 el DAP de cada arbol
con una cinta métrica o con un vernier, y se estimo la apertura
del dosel debajo de cada arbol utilizando un densiémetro. En
cada arbol se estim6 el nimero de especies e individuos de
orquideas adultas entre los 0 y 3 m de altura del tronco
principal y sobre la base de las primeras ramas. Esto con la
finalidad de asegurar la correcta identificacion taxonémica de
las orquideas. La identificacion de las especies de orquideas
epifitas se realizd6 en campo, y cuando no se logrdé su
identificacién en campo se tomd registro fotogréfico de la
especie para su posterior identificacién.

A partir de los valores de DAP se obtuvo el area basal (AB)
para cada arbol sustituyendo los datos dentro de la siguiente
féormula del area de una circunferencia: AB= nr?, donde r es el
radio (DAP/2) del tronco a la altura del pecho. Para conocer la
similitud en la composicion de especies de orquideas entre
arboles con corteza lisa y arboles con corteza rugosa se utilizo
el indice de Sgrensen, usando la formula: Is= 2c¢/(a+b), donde ¢
es el nimero de especies presentes en ambos tipos de cortezas,
a es el nimero de especies en cortezas lisas y b es el niUmero de
especies en cortezas rugosas.

Para evaluar el efecto de los factores continuos (i.e. area
basal y apertura de dosel) y categorico (tipo de corteza) sobre
la riqueza y abundancia de orquideas se realizaron anélisis de
covarianza con modelos lineales generalizados. Como se
sugiere para variables de tipo conteo (e.g. riqueza vy
abundancia) se fijo un error tipo Poisson.

RESULTADOS

En un total de 176 forofitos se registraron 22 especies de
orquideas pertenecientes a 12 géneros, 15 en cortezas lisas y 22
en fisuradas (N = 736; Tabla 1). Ambos tipos de corteza
compartieron el 81% de las especies de orquideas (ISS = 0.81).
La riqueza de especies no se vio afectada por ninguna de las
variables (i.e., area basal, apertura de dosel y corteza; P > 0.1
en todos los casos). Sin embargo, la abundancia de orquideas
se vi6 afectada significativamente por el tipo de corteza (* =
4.07; gl. = 1; P = 0.04), siendo la abundancia mayor en
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cortezas fisuradas (N = 564 orquideas) que en cortezas lisas (N
= 172). Ni el area basal ni la apertura de dosel tuvieron efectos
significativos sobre la abundancia de orquideas (P > 0.05),
aungue el namero de orquideas tendi6 a aumentar con el area
basal (Fig. 1), y en cortezas fisuradas la abundancia de
orquideas tendi6 a aumentar con la apertura de dosel mientras
que en cortezas lisas se observo un patron inverso (Fig. 2).

Tabla 1. Abundancia de orquideas encontradas en forofitos con dos tipos de
cortezas (i.e lisa y fisurada) en el sendero “La Sabana”, Estacidn Bioldgica de
Chajul, Reserva de la Bidsfera Montes Azules, Chiapas, México.

Especie de orquidea Tipo de corteza

Lisa Fisurada
Encyclia bractescens (Lindl.) Hoehne 6 42
Epidendrum cardiophorum Schiltr. 3 2
Epidendrum sp. 1 13 45
Epidendrum sp. 2 2 2
Jacquiniella sp. 6 6
Lepanthes sp. 4
Maxillaria hedwigae Hamer & Dodson 8 10
Maxillaria variabilis Bateman ex Lindl. 24
Notylia barkeri Lindl. 1
Ornithocephalus sp. 1
Pleurothallis sp. 1 17 98
Pleurothallis sp. 2 43 113
Pleurothallis sp. 3 5 48
Pleurothallis sp. 4 9 40
Prosthechea cochleata (L.) W.E.Higgins 14 2
Prosthechea sp. 18 68
Scaphyglottis sp. 1 22 19
Scaphyglottis sp. 2 4 32
Trigonidium egertonianum Batem ex Lindl. 3
Vanilla planifolia Jacks. 2 1
Especie 1 2
Especie 2 1
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Figura 1. Relacidn entre la abundancia de orquideas y el drea basal de los
forofitos en “La Sabana”, Reserva de la Biosfera Montes Azules, Chiapas,
México.

DISCUSION

Nuestros resultados indican que la riqueza de especies de
orquideas no esta relacionada con el tipo de corteza, el area
basal o la cobertura de la copa del forofito. Otros estudios han
demostrado que ciertas condiciones microclimaticas y del
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forofito (e.g. condiciones de luz, humedad, sustrato, altura,
tamafio, posicién e inclinacion de las ramas) pueden afectar la
riqueza de orquideas dentro del arbol hospedero (Hietz 1997,
Zotz et al. 1999, Wolf & Flamenco 2003, Zotz & Schmidt
2006, Winkler et al. 2007). Sin embargo, el efecto de estos
factores no fue medido en este estudio, ya que la mayoria de
los forofitos poseian un area basal muy similar y, dentro de los
forofitos, s6lo se analiz6 la parte baja del tronco principal del
arbol, donde las condiciones microclimaticas pueden ser mas
parecidas.

50 -
40 4
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101 Rr2=p.001

Abundancia de orquideas

0 T
50 60
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Figura 2. Tendencias en la abundancia de orquideas en arboles con cortezas
lisas y fisuradas segun la cobertura del dosel en “La Sabana”, Reserva de la
Biosfera Montes Azules, Chiapas, México.

En relacidn a la abundancia de orquideas, encontramos una
tendencia a que la abundancia fuese mayor en forofitos con
mayor area basal (i.e., area potencial de establecimiento). Esto
concuerda con lo reportado por Hietz (1997), quien demuestra
que arboles con mayor érea basal tienden a hospedar un mayor
nimero de individuos, ya sea porque presentan una mayor
superficie potencial de establecimiento o, debido a la mayor
edad de los arboles y, por lo tanto, mayor tiempo en el que
pueden ser colonizados (Hietz & Hietz-Seifert 1995, O"Malley
2009). No se encontraron diferencias significativas en “La
Sabana” entre la abundancia y el area basal debido a que el tipo
de vegetacion en este sitio presenta pocos arboles con gran area
basal, por lo que su efecto en las pruebas estadisticas es
minimo.

El factor que tuvo un mayor efecto sobre la abundancia de
orquideas fue el tipo de corteza. Las cortezas lisas presentaron
un menor ndmero de individuos que las cortezas fisuradas. Esta
relacion ha sido documentada en la literatura (Hietz 1995,
Sillet 1999, O"Malley 2009), ya que en superficies fisuradas se
crean condiciones microclimaticas favorables para el
establecimiento y crecimiento de epifitas en general (e.g.
mayor retencién de semillas, humedad y nutrientes).

Cabe destacar que todas las especies encontradas en los
forofitos de corteza lisa fueron encontradas en los forofitos con
cortezas fisuradas, pero no a la inversa. Esto puede significar
cierta seleccion de algunas especies de orquideas hacia las
condiciones microclimaticas de los forofitos con cortezas
fisuradas. Se ha demostrado que las orquideas presentan
diferencias en la habilidad de dispersion de propagulos, en los
requerimientos de germinacién, en las caracteristicas
ecofisiologicas de los juveniles y en las interacciones con
animales y con otras epifitas (orquideas, bromelias y briofitas),
las cuales tienen un efecto importante en la sobrevivencia de
estas plantas (Zotz & Vollrath 2002). La presencia de hongos
micorrizicos y musgos es indispensable para el establecimiento
y germinacion de las orquideas, ya que esta interaccién es un
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evento infectivo en el cual las hifas del hongo son incorporadas
dentro de los tejidos de la orquidea para establecer flujo de
agua y nutrientes necesarios para la germinacion y/o desarrollo
temprano de protocormos (Benzing 1995). Sin embargo,
cuando esta relacion no se realiza con el hongo adecuado, la
interaccion no es tan eficiente (Dearnaley 2007) y la
sobrevivencia de la planta se ve comprometida. Esto sucede
cuando las condiciones microambientales de humedad,
resultado de la apertura de dosel y el tipo de corteza, propician
la proliferacién de cierto numero de micobiontes que
potencialmente no sean tan eficientes para la germinacion vy el
posterior establecimiento de las poblaciones de orquideas. Por
lo tanto, concluimos que la diferencia en la abundancia de
orquideas entre tipos de corteza puede estar mas relacionada
con asociaciones micorrizicas e interacciones entre orquideas,
liquenes y musgos; sin embargo, es necesario realizar estudios
gue comprueben esta hipotesis.

Estudios posteriores sobre la interaccién forofito-orquidea
en la region deben analizar factores como son la capacidad de
retencion de agua por la corteza, la estabilidad de la corteza,
presencia de compuestos lechosos y/o latex en el forofito, la
orientacion de las orquideas dentro del forofito y la posible
asociacion entre las orquideas y otras epifitas (e.g., liquenes,
musgos y bromelias). Estos andlisis permitiran identificar con
mayor precision cuales son los principales factores que
favorecen el establecimiento y persistencia de orquideas
epifitas.
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